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MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
67, 277 — 287, 1994

Observations phénologiques sur Chorthippus mollis (CHARP.)
(Orthoptera, Acrididae) au pied sud du Jura!

P. THORENS
Institut de Zoologie, Université de Neuchétel, CH 2007 Neuchitel

Phenological data on the grasshopper Chorthippus mollis (CHARP.) (Orthoptera, Acrididae) at the
southern foot of the Swiss Jura. — As with many Chorthippus, Chorthippus mollis hatches late in the
field, i. e. end of spring. The first instar larvae appear shortly after several days with high tempera-
ture. The larval development is long, in part due to the 5 instar cycle of the species, and the presence
of an additional 6th instar doesn’t prolong the presence of larvae in the population. The length of adult
life is shortened by the arrival of winter conditions. The life-span of an adult C. mollis is therefore
relatively long compared to other Acrididae, compensating for the late arrival of larvae.

Keywords: Orthoptera, Acrididae, Chorthippus mollis, Swiss Jura, phenology, population.

INTRODUCTION

Le présent article est la derniere publication du travail de doctorat de 1’auteur
(THORENS, 1988, 1989, 1990, 1991a, 1991b, 1992, 1993). Deux populations de Cri-
quets de I’espece Chorthippus mollis (CHARP., 1825) ont €t€ étudiées sous divers
aspects dans deux stations du pied sud du Jura.

MATERIEL ET METHODES

Les deux stations sont des prairies seches situées au bord du Lac de Neucha-
tel (nord-ouest de la Suisse): Neuchitel (NE) et Onnens (ON). Une troisieme sta-
tion, & ’ouest de Neuchitel, Le Landeron (LE), a fourni une comparaison avec
I’espece voisine Chorthippus biguttulus (LINNE, 1758). Les échantillonnages ont été
réalisés a ’aide d’un cadre de type biocénometre. Les données climatiques utilisées
dans I’analyse (station NE) proviennent de la station météorologique de 1’Observa-
toire de Neuchatel. Pour la comparaison phénologique de la végétation et de I’éclo-
sion de nos criquets, nous avons choisi, dans la station NE et lors de la premiére
année (1984), 12 plantes de référence: pour chacune a été€ noté son état de floraison
ou de fructification (tab. 2), faisant référence pour la comparaison entre années. Un
relevé est effectué chaque année, quelques jours avant les éclosions.

En 1987, un deuxieme relevé nettement plus précoce est donné pour compa-
raison. La description détaillée des stations et des méthodes figurent dans les tra-
vaux cités ci-dessus, comme celles se rapportant a d’autres résultats utiles a la dis-
cussion (microclimat, incubations et élevages en laboratoire, biométrie des larves
et des adultes).

(1) ce travail fait partie de la theése de doctorat de 1’ auteur.
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RESULTATS

Température de I'air et éclosions

L’apparition des premieres larves a été repérée grace a de fréquentes visites
des larrivée de la période favorable (les premiers jours du mois de juin). L’appa-
rition des larves de premier stade est brusque et massive. L’éclosion est 1’aboutis-
sement du développement embryonnaire commencé 1’été ou 1’automne précédents.
Ce développement, suspendu par la diapause hivernale, a repris dés les premiers
jours chauds du printemps (THORENS, 1991a). Le moment de la sortie de terre du
gros des larves de stade 1 dépend non seulement des conditions subies pendant le
développement embryonnaire, mais également des conditions climatiques précédant
immédiatement 1’éclosion.

La fig. 1 représente la température moyenne de 1’ air relevée juste avant et pen-
dant les éclosions dans la station de Neuchatel (NE). Les densités de population des
saisons 1984 a 1987 sont figurées uniquement au début de leur développement
(larves de premier stade). L analyse des quatre saisons montre qu’un réchauffement
précede toujours de peu le début des éclosions. Une période de refroidissement de
plusieurs jours préceéde chaque fois également ce réchauffement. Si le réchauffe-
ment s’affaiblit ou marque un arrét au milieu de la période principale d’éclosion,
cela se reporte sur les éclosions qui sont moins massives et plus étalées dans le
temps, comme en 1985.

Les dates d’éclosion des premieres larves de Chorthippus mollis dans la sta-
tion NE (tab. 1) varient sur les 4 années observées entre le 9 et le 27 juin, a savoir
selon un écart de 18 jours du plus précoce au plus tardif. Nous avons essayé de
mettre en relation le nombre de jours nécessaires aux premieres larves pour éclore,
a partir de la levée de diapause. Nous avons considéré 2 seuils de développement
minimum théorique au-dessous desquels le développement est arrété (10 et 15°C).
Les températures employées sont celles des moyennes journalieéres. Le nombre de
jours a plus de 10 ou 15°C est sommé pour les mois d’avril a juin, jusqu’a la date
d’éclosion. La période précédant le mois d’avril n’a pas été retenue (2 savoir, les
jours chauds du mois de mars). L’analyse montre qu’il est impossible de faire une
relation entre précocité des éclosions et nombre de jours & 10 ou 15°C: la compa-
raison entre 1985 (année la plus précoce) et 1986 (plus 6 j) révele un méme nombre
de jours a 10°C. A I'inverse, la faible différence de 3 jours entre la date d’éclosion
de 1984 et 1985 montre une différence nette entre les deux sommes des jours a plus
de 10°C, ou pire a 15°C. Enfin, la comparaison entre I’année de référence (1985)
et la saison la plus retardée pour les éclosions (1987) va dans le sens inverse de ce
qui est attendu: I’important retard des éclosions de 1987 accompagne le plus fort
cumul de jours favorables.

Phénologie de la flore et éclosions

La comparaison de la flore et de notre criquet est intéressante (tab. 2): les
années 1984, 1985 et 1986 ont des dates d’éclosion relativement proches (écart de
6 jours). Pour ces années, la flore semble réagir phénologiquement en parallele, les
plantes indicatrices montrant globalement un avancement identique de la végéta-
tion a cette période. En revanche, 1’année 1987, déja utilisée ci-dessus pour les cal-
culs de température, montre autre chose: quelques jours avant la date d’éclosion de
notre criquet, particulierement tardive cette année-1a, la flore montre un état phé-
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Fig. 1. Relation entre la température moyenne de ’air (T°moy) et apparition des larves de C. mollis
(L1 = premier stade, en individus par 10 m?).
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Tab. 1. Nombre de jours a température moyenne supérieure ou égale a 10 et 15°C avant 1’éclosion des
premigres larves de C. mollis. Station NE. e = date d’éclosion.

ANNEE

(date d'éclosion) T (°c) avril mai  juin TOTAL
1984 210 10 17 10 37
e=12.06 (1985 + 3j) >15 2 0 2 4
1985 210 11 24 8 43
e= 9.06 215 0 7 7 14
1986 210 5 28 10 43
e=15.06 (1985 + 6 j) 215 0 16 2 18
1987 210 14 17 24 55
e=27.06 (1985 + 18)) 215 5 4 9 18

nologique avancé pour toutes les plantes notées. Ceci est confirmé par un relevé
botanique fait 26 jours avant I’éclosion, et qui s’aligne, lui, sur ceux des années pré-
cédentes. L’analyse de cette année 1987 nous permet par conséquent d’établir que
les éclosions de C. mollis s’alignent bien sur la phénologie de la végétation lors des
années “normales”, semblant suivre les mémes influences climatiques, mais que lors
de certaines années, des conditions mal définies le ralentissent dans son dévelop-
pement. Ceci lui donne alors, comme par exemple en 1987, un net retard phénolo-
gique sur la flore, qui elle ne semble pas étre affectée.

Structure de la végétation et éclosions

La station NE est formée de 3 faci¢s, distingués essentiellement par le recou-
vrement et la tendance xérique de la végétation. La technique d’échantillonnage
détaillé nous permet de séparer les résultats des éclosions de C. mollis et de les com-
parer dans les 2 faciés principaux de la prairie: B, facies de tendance seche dominé
par Bromus erectus, et M, faciés de tendance mésophile dominé par Arrhenatherum
elatius. Les conditions microclimatiques de la strate herbacée des 2 facies présen-,
tent peu de différences (THORENS, 1992). Dans le sol en revanche, les températures
mesurées pendant la période précédant les éclosions montrent que B est significa-
tivement plus chaud que M. L’analyse des éclosions dans les deux faciés en 1985
(fig. 2) révele plusieurs différences: les premiéres éclosions en M commencent a la
méme date qu’en B, mais beaucoup plus lentement et moins massivement. En outre,
elles n’atteignent leur maximum qu’au moment ot celles du facies B déclinent.
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Tab. 2. Comparaison entre éclosion de C. mollis et développement floral de plantes indicatrices, sta-
tion NE. + = correspond au stade décrit, o = stade dépassé (en avance). (cat.) = correspondance avec
les catégories données par ELLENBERG (1974), reprises par SCHREIBER (1977).

date durelevé botanique: 506 2905 13.06 1.06 2206
date des éclosionsde C.m.: 1206 9.06 1506 2706 id
écart(enj) : 7 10 2 2 5

année: 1984 1985 1986 1987  id

développement plantes

floral : indicatrices :
1. pas encore Medicago sativa + + + + er o
en fleur
(cat. 1-3)
2. endébutde Centaurea scabiosa + a0 i
floraison Papaver rhoeas + o
(cat. 4) Geranium robertianum +
Convolvulus arvensis + +
3. enfleur Galium mollugo + + + b + 0
(cat. 5-7) Salvia pratensis + + + + o
Trifolium pratense + + +
4, floraison Ranunculus bulbosus + + + 7
terminée Silene alba + + +
(cat. 8-9 Crepis taraxicifolia + + e
5. en fruit, Bromus erectus + + +

épillets écartés
(infrutescence I&che")

L’analyse de 1’année 1986 (fig. 2) révele globalement les mémes différences
entre M et B: éclosions décalées pour la plupart des oothéques de M, leur maximum
se situant vers la fin de la courbe de B. Les résultats de la station ON, a la végéta-
tion ouverte et aride, de type Xerobromion, complétent la comparaison des 2 faciés.
Le faciés B offre des conditions de développement plus favorables a C. mollis que
M et sa végétation ressemble davantage a celle de la station ON. La comparaison
des courbes d’éclosion renforce cette ressemblance, celle d’ON étant calquée
sur celle de B, maximum et déclin en parallele, se différenciant de la méme maniére
de M.

Durées de vie larvaires et adultes

L’année 1986 nous permet de comparer la présence des larves et des adultes
de Chorthippus biguttulus et C. mollis, ainsi que pour cette derniére espece, les 2
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stations NE et ON (fig. 3). C. biguttulus a révélé dans notre étude un stade larvaire
de moins que C. mollis, ce qui raccourcit d’autant son développement larvaire (THO-
RENS, 1991a). Presque tous ses stades sont d’ailleurs plus courts que ceux de son
espéce-soeur. Il accomplit ainsi un cycle plus rapide mais a une durée de vie ima-
ginale plus courte. La comparaison des deux populations de C. mollis révele une
forte ressemblance générale chez les deux sexes. Un fait marquant (fig. 3.A) réside
dans 1’allongement du stade 3 des méles 2 ON: ceci est dli au nombre important
d’individus a stades surnuméraires dans cette station cette année-la (THORENS,
1991a). Les stades surnuméraires peuvent €tre “invisibles” dans la durée globale
d’un cycle si les individus concernés apparaissent tot dans la population. En
revanche, s’ils apparaissent tard, ils allongent le cycle de la population de 1’équi-
valent d’un stade normal. En 1986 (fig. 3.B), les durées des stades larvaires ou
adultes sont tres proches dans ON et NE. Les durées stadiales de C. mollis dans la
station NE montrent d’importantes fluctuations si on consideére les 3 années 1984,
1985 et 1986 (fig. 4). 1984 se distingue par un développement homogene des larves
(en 70 j) et une durée prolongée du stade adulte (142 j). 1985 possede une popula-
tion larvaire a développement étalé (106 j) et une population adulte survivant brie-
vement (96 j). Enfin, I’année 1986 voit une population larvaire se développant en
un temps moyen (88 j), et des adultes survivant relativement longtemps (124 j).

Comment expliquer les fortes différences entre des cycles a longue (1985) ou
a courte (1984) période larvaire: la durée des éclosions €tant sensiblement la méme
(environ 40 j), les différences annuelles doivent se rechercher dans la période lar-
vaire proprement dite, a savoir juin et juillet. L’analyse météorologique de ces deux
mois indique malheureusement des caractéristiques semblables, un mois de juin
frais, au dessous de la normale (températures moyennes respectivement de 16.2 et
15.2°C) et un mois de juillet chaud et sec.

DISCUSSION

Comme la plupart des Acridiens de type boréal, C. mollis est une espece uni-
voltine a diapause obligatoire (fig. 5). En région tempérée, sa stratégie doit donc
viser & profiter au mieux de la courte période douce a sa disposition: éclore assez
tard pour que les graminées qu’elle consomme soient présentes, et assez t6t pour
vivre une longue période de reproduction. La discussion de la phénologie de C. mol-
lis repose sur plusieurs constatations: premierement, a 1’échelle européenne, C. mol-
lis vit dans la région étudiée dans une partie relativement nordique de son aire, 1’ obli-
geant a ne fréquenter que les milieux de plaine les plus chauds de la région juras-
sienne, sans toutefois se trouver tout au nord de son aire générale (S de la Scandi-
navie). Deuxiemement, dans le genre Chorthippus, la plupart des espéces ont des
éclosions tardives (SAENGER, 1980). Enfin, la thermophilie prononcée de C. mollis
suggere qu’elle figure parmi les especes a développement relatif plus long (SAEN-
GER, 1974).

Le phénomene des éclosions massives et relativement groupées comme celle
de notre espece dans la station NE est connu chez de nombreux Acridiens (KOH-
LER, 1983). De méme, I’effet direct des hausses de température sur les éclosions que
nous avons mis en évidence sur quatre années a déja été signalé par RICHARDS &
WALOFF (1954) pour les especes britanniques. Ces auteurs relévent I’importance des
deux semaines ou du mois précédant les éclosions. La température est un facteur
influencant directement le développement embryonnaire des criquets; cependant,
dans notre cas, il n’y a pas de relation directe et simple entre un nombre de jours a
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Fig. 3. Présence des larves et des adultes en station (1986). C. mollis (stations ON et NE) et C. bigu-
tulus (station LE). A. Larves des stades 1 4 5. B. Adultes (AD), total des larves (Ltot), total des larves
et des adultes (L+AD).
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Fig. 4. Présence des larves et des adultes de C. mollis dans la station NE, méles et femelles confon-
dus. Comparaison entre années.
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Fig. 5. Cycle résumé de C. mollis et reperes phénologiques.

2

plus de 10° ou 15°C (avril a juin) et les premiéres éclosions. La variabilité des déve-
loppements, non seulement selon les années, mais aussi les stations ou les indivi-
dus d’une méme population existe, mais reste difficile a comprendre. Un des fac-
teurs expliquant la variation des dates des premieres éclosions et de 1’étalement de
celles-ci peut résider dans la période ou ont été pondus les oeufs I’été auparavant.
GUEGUEN (1976) a montré que Chrysochraon dispar ne rattrape pas le retard de
développement des oeufs pondus tardivement, ceux-ci éclosant tard la saison sui-
vante. KOHLER (1983) estime que Chorthippus parallelus, une espéce plus proche
de la ndtre, n’est pas sensible a I’époque de ponte. Il pose comme origine primaire
de I’étalement des éclosions un caractere génétique, modulé largement par les effets
secondaires abiotiques (microclimat du sol, etc.). Selon des recherches effectuées
sur une autre espeéce proche de C. mollis, Chorthippus brunneus, il semble que
chaque stade embryonnaire ait sa propre vitesse de développement, son propre
schéma, ceci amenant une souplesse phénologique a la population (CHERRILL &
BEGON, 1989). Ces auteurs indiquent que la plupart des oeufs ont atteint le stade
embryonnaire de diapause (4d) a la fin de I’automne. Dans ce cas, et probablement
pour notre espece aussi, la variabilité du développement se marque surtout apres la
levée de la diapause, pour des raisons environnementales.

La comparaison de différents facies de végétation nous a montré le décalage
des pics d’éclosions. Ceci nous indique qu’au sein de mémes stations ou popula-
tions, les facteurs abiotiques modulent le développement embryonnaire et les éclo-
sions. Ceci indique aussi que des femelles ont choisi des sites relativement moins
favorables et y ont pondu. Ces retards permettent néanmoins d’expliquer pour une
part I’étalement des éclosions dans la population. L’analyse des facies a NE et de
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la station ON (THORENS, 1992) laisse penser que le facies M est moins favorable a
I’espece; on ne peut toutefois pas exclure qu’une population trouve avantage a éta-
ler ses éclosions dans la saison en plagant des pontes la ou le développement sera
plus lent.

La comparaison du développement de notre criquet avec la flore montre un
parallelisme phénologique durant mai et juin et pour 3 des 4 ans analysés. Tacti-
quement, une coincidence phénologique absolue avec la flore n’est pas utile pour
notre espece graminivore polyphage. L’exemple d’une année a éclosion tardive nous
révele que le criquet a été sensible cette année-la a un facteur climatique n’influen-
cant pas les plantes considérées: prendre des reperes phénologiques a I’aide de la
flore pour attendre 1’apparition d’insectes peut ainsi présenter certains risques (phé-
nomene irrégulier).

Les éclosions de C. mollis dans nos stations sont relativement massives a leur
début, et se prolongent sur une durée de 44 & 46 jours selon les ans et les stations.
Sans étre synchrone, I’arrivée des L1 se limite au début de 1a saison, évitant les éclo-
sions tardives qui hypothéquent un développement complet. La comparaison avec
la littérature laisse apparaitre un étalement des éclosions plus accentué chez Chor-
thippus parallelus: de 54 A 104 jours, observé sur 5 ans en Allemagne (KOHLER &
BRODHUN, 1987). Il est de 52 a 69 jours chez Chorthippus brunneus, sur 3 ans
d’observation en Angleterre (RICHARDS & WALOFF, 1954). L’étalement de chaque
stade dans la population et la durée de la période larvaire de C. mollis peuvent étre
considérés comme longues. Notre propre comparaison avec C. biguttulus montre
que cette espece accomplit chaque stade plus rapidement, la durée larvaire s’en trou-
vant nettement raccourcie. Les especes proches de la ndtre ont des durées larvaires
aux alentours de 50 a 60 jours: 50 jours pour C. parallelus, 54 pour C. brunneus et
55 a74 pour C. biguttulus (UvAROV, 1977), cette derniere valeur correspondant bien
a notre durée de 58 jours trouvée pour cette espece.

Bien que certaines femelles de C. mollis accomplissent 6 stades au lieu de 5
dans nos stations, il ne semble pas y avoir allongement de la durée larvaire de la
population (THORENS, 1991a). En effet, une année a trés faible pourcentage de cycles
longs (1985) ne montre pas de raccourcissement de la présence larvaire, mais pro-
voque méme un allongement de celle-ci par rapport a une année a fort pourcentage
(1986). Les grandes variations de durée larvaire de notre espéce doivent donc étre
cherchées ailleurs et probablement dans les facteurs climatiques, a savoir le climat
régional d’une part, et les variations météorologiques annuelles d’autre part. Cepen-
dant, I’analyse des conditions annuelles de cycles larvaires courts (1984) ou longs
(1985) ne laisse pas facilement ressortir quel facteur est déterminant. Dans d’autres
études européennes, il a été démontré qu'une méme espece, Chorthippus albomar-
ginatus, peut se développer en 59 jours en Hollande, en 50 jours en Grande-Bre-
tagne et en 30 jours dans la Volga (UvArov, 1977). En effet, une espece de région
froide doit boucler rapidement son cycle. Ceci est valable également pour les popu-
lations de montagne, comparées a celles de plaine dans une méme région: SAENGER
(1980) montre par exemple que certaines especes éclosent plus tard, a cause du cli-
mat local, mais qu’elles rattrapent ce retard par un développement plus rapide (un
décalage de 3 a 4 semaines pour des especes précoces comme Euthystira brachyp-
tera ou 1 a 2 semaines pour des especes tardives comme Chorthippus biguttulus).
En conditions de laboratoire, d’autre part, il est démontré que de hautes tempéra-
tures fournissent un développement larvaire plus rapide (UVAROV, 1977). Il y a ainsi
lieu de distinguer entre adaptation phénologique aux rigueurs d’un climat, et besoins
en température pour le développement.
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RESUME

La phénologie de C. mollis en fait une espece tardive, comme plusieurs Chorthippus, les éclosions
n’apparaissant qu’a la fin du printemps. Les réactions aux hautes températures sont nettes et les éclo-
sions massives, réparties sur une courte période. Le développement larvaire, en revanche, est long, en
partie imputable au cycle a 5 stades, mais les stades surnuméraires ne semblant pas allonger la pré-
sence totale des larves dans la population. La relation entre les conditions météorologiques et la durée
du développement larvaire est plus difficile a mettre en évidence que celle entre météo et éclosions.
La durée de vie des adultes dépend de I’arrivée de I’hiver, mais elle est généralement longue et pro-
longée, compensant I’arrivée tardive des éclosions.
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